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摘要：耳蜗内的外毛细胞在电激励下的力电耦合运动是耳蜗放大主动机制的重 要 基 础．以 耳 蜗 外 毛 细 胞 为 研 究 对 象，
基于外毛细胞侧壁的特殊膜结构，推导膜曲率变化、轴向伸缩与跨膜电位差之间的相互关系，建立外毛细胞挠曲电－压电
线性等效模型，进而获得整体的等效压电系数．建立外加电激励下细胞轴向振动的动力学控制方程和动态电学方程，并
结合相应的力学和电学边界条件进行分析，从频 域 上 讨 论 细 胞 材 料 参 数 和 流 体 阻 力 对 外 毛 细 胞 电 动 性 机 制 的 影 响．计
算结果表明：在高频区域随着激励频率的增加，流体阻力限制机械功的输出；机械功输出大小和峰值所对应的激励频率
与细胞长度、外膜挠曲电系数和细胞基部电阻 抗 有 关，当 细 胞 越 长、挠 曲 电 系 数 或 细 胞 基 部 电 阻 抗 越 大 时，机 械 功 输 出
越大，其对应峰值的激励频率越小．
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　　哺乳动物正常听力取决于耳蜗内的声音放大［１］．
外毛细胞位于哺乳动物耳蜗处，是一类非常特殊的机
电传感细胞［２］，其正常的功能对于哺乳动物听力至关
重要．这类特殊的细胞在响应声音刺激时主动将机械
能输送到皮质器官并且放大机械振动［３－４］．Ａｓｈｍｏｒｅ［５］
和Ｂｒｏｗｎｅｌ［６］发现在电激励下，外毛细胞会发生沿细
胞体纵轴快速 伸 长 与 缩 短 的 运 动，即“电 动 性”．这 种
伸长与缩短 运 动 具 有 足 够 的 力 推 动 底 膜 振 动 并 产 生
行波，再通过神经系统传给大脑．随后，大量的体内和
体外实验也表明，外毛细胞电动性在频率选择性的主
动耳蜗放大过程中扮演着重要角色［７－８］．然而，外毛细
胞电动性的分子机制仍然处于研 究 阶 段．Ｄａｌｏｓ等［９］
提出了外毛细胞的双态分子马达模型，该模型认为当
细胞膜电势发生改变时，马达分子会在两种状态间改
变它 的 构 象，在 纵 向 和 圆 周 方 向 会 产 生 不 同 的 应 变．
Ｍｏｕｎｔａｉｎ等［１０］结合 现 有 的 外 毛 细 胞 实 验 数 据，提 出
了一 种 简 单 的 压 电 模 型，结 果 显 示，在 给 定 特 征 频 率
下，外毛细胞的受体电流能非常有效地转换为基底膜
运动．Ｉｗａｓａ［１１］在此 基 础 上 建 立 了 外 毛 细 胞 运 动 的 双
态压 电 模 型，该 模 型 将 细 胞 各 种 运 动 特 性 联 系 起 来，
认为外毛细 胞 不 仅 在 其 分 子 马 达 中 具 有 极 其 有 效 的
机电耦合特性，而且作为复合结构也具有极为显著的
机电 耦 合 特 性．然 而，上 述 的 理 论 模 型 并 没 有 考 虑 到
外毛细胞特殊而复杂的三层结构．在电子显微图中外
毛细胞具有 独 特 的 多 层 膜 结 构，呈 褶 皱 状［１２－１４］，外 膜
沿胞体纵 轴 呈 凹 凸 状 的 周 期 性 分 布；在 外 电 场 激 励
下，凹凸处曲率的变化引起胞体沿纵轴的缩短和伸长
运动，类似于固体的压电效应．但是从微观上看，外电
压引起外毛细胞膜曲率的变化是典型的挠曲电效应．
Ｒａｐｈａｅｌ等［１５］提出了外毛细胞电动性的膜弯 曲 模 型：
在考虑外毛细胞侧壁的三层复合结构的基础上，计算
了膜 弯 曲 时 的 总 电 焓，分 析 了 膜 的 有 效 弯 曲 刚 度、挠
曲电系数、电 压 和 细 胞 长 度 之 间 的 变 化 关 系．Ｗｅｉｔｚｅｌ
等［１６］建立了外毛细胞侧壁的压电模型，与仅包含膜电
阻和 电 容 的 电 路 相 比，在 高 频 率 时 拥 有 更 大 导 纳，这
些特征表明 了 哺 乳 动 物 使 用 外 毛 细 胞 等 效 压 电 性 来
支持高频率 受 体 电 位 驱 动．Ｒａｂｂｉｔｔ等［１７］建 立 了 外 毛
细胞侧壁的压电复合本构模型，推导了机电波动方程
和电学方程来阐述外毛细胞的力电耦合，分析了压电
效应下外毛细胞的电机械功率转化与频率、生物参数
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之间的变化 关 系．Ｂｒｅｎｅｍａｎ等［１８］研 究 了 外 毛 细 胞 顶
部毛束的挠曲电效应，验证了高听觉频率下挠曲电效
应有助于耳蜗内声音放大．虽然已经有许多关于外毛
细胞电动性的研究，但是相应的机电耦合机制尚未完
全了解，细胞膜的挠曲电效应与作为放大器的外毛细
胞之 间 的 关 系 还 不 是 很 清 楚．因 此，建 立 关 于 挠 曲 电
效应的外毛细胞电动性模型，对于探究和了解外毛细
胞功能具有重要意义．
本研究以耳蜗内的外毛细胞为研究对象，对外毛
细胞侧壁的三层特殊结构进行分析．由于挠曲电效应
使得在跨膜电场作用下曲率发生改变，从而引起细胞
轴向应变的改变，建立细胞整体等效压电效应和局部
挠曲电效应之间的关联，获得细胞整体的等效压电系
数．使 用 轴 向 压 电 本 构 方 程，推 导 外 毛 细 胞 轴 向 振 动
的动力学控制方程和动态电学方程，并利用力学和电
学边界条件求解相应电激励下的力电耦合行为．进一
步研究挠曲电效应下流体阻力、材料参数和细胞尺寸
对外毛细胞电动性机制的影响．
１　挠曲电 压电线性等效模型
哺乳动物耳蜗内的外毛细胞呈圆柱状，细胞的顶
图１　外毛细胞的结构示意图（ａ）和简化模型图（ｂ）
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部由 长 短 不 一 的 毛 束 构 成，呈 阶 梯 状；声 音 刺 激 会 导
致毛束变形，从而使得机电转换通道打开，电流Ｉ进入
细胞，如图１所示．图１（ａ）为 外 毛 细 胞 的 侧 壁 结 构 示
意图．细 胞 侧 壁 是 特 殊 的 三 层 膜 结 构，最 外 层 的 细 胞
膜呈现周期性褶皱状［１４］，细胞膜和细胞骨架通过支柱
连接 起 来，类 似 于 拱 桥 结 构，细 胞 骨 架 由 血 影 蛋 白 分
子和肌动蛋白分子彼 此交联而成．基于侧壁的特殊结
构，可以将其看作由一系列周期性弧形结构彼此衔接构
成的外膜结构．对其进行模型化处理，可以建立如图１
（ｂ）所示的连续拱桥结构模型，其中每个弧形运动单元
的弦长为ｘ０，弧长为ｓ，圆弧所对应的角为２θ，曲率半
径为Ｒ，曲率ｃ＝１／Ｒ．由几何关系可知ｘ０ ＝２Ｒｓｉｎθ，
ｓ＝２Ｒθ，因此可以得到：
ｘ０ｃ＝２ｓｉｎ（ｓｃ／２）． （１）
当弧长ｓ保持不变时，弧形运动单元弦长的伸缩变形会
引起曲率的改变，这一关系可由式（１）的微分运算得到：
ｄｃ
ｄ　ｘ０ ＝
ｃ
ｓｃｏｓ（ｓｃ／２）－ｘ０ ＝
１
２　Ｒ２
１
θｃｏｓθ－ｓｉｎθ
．（２）
当外毛细胞外层膜存在跨膜电势时，由于膜的挠曲电
效应，电 势 的 变 化 导 致 膜 曲 率 发 生 改 变．当 外 膜 曲 率
增加，单 个 膜 结 构 的 弦 长 减 小，外 毛 细 胞 整 体 收 缩 变
短；相反，当 曲 率 减 小，外 层 膜 则 变 得 更 平 缓，外 毛 细
胞整体伸长．从能量角度出发，Ｒａｐｈａｅｌ等［１５］通过对单
个弧形单元 电 焓 的 分 析 得 到 了 跨 膜 电 势 和 单 元 曲 率
变化的函数关系，即
Δｃ＝ｆΔｖｋｅｆｆｈ
， （３）
其中：Δｃ为不同膜电势下曲率的改变值；ｋｅｆｆ为外层复
合膜结构的等效弯曲刚度；ｆ为膜结构的挠曲电系数，
即膜结构弯曲时，应变梯度沿厚度方向与跨膜电势之
间的关系；Δｖ为两种状态下膜电势的差值，ｈ为膜的
厚度．假 设 外 毛 细 胞 为 等 体 积 的 轴 对 称 变 形，跨 膜 电
场的变化导致曲率改变进而引起细胞轴向整体变形，
因此，可以把细胞外壁膜曲率的变化和细胞整体长度
的变化联系起来．通过联立式（２）和（３）可得
Δｘ
２　Ｒ２
１
θｃｏｓθ－ｓｉｎθ＝
ｆΔｖ
ｋｅｆｆｈ
， （４）
其中，Δｘ为不同跨膜电势下弦长度的变化值．细胞轴
向长度整体 变 化 可 以 通 过 弧 形 单 元 的 轴 向 应 变 来 表
示，即对式（４）左右两边同时除以ｘ０ 可得
Ｓｘ ＝Δｘｘ０ ＝
２　Ｒ２（θｃｏｓθ－ｓｉｎθ）ｆΔｖ
ｋｅｆｆｈ　ｘ０
， （５）
其中，Ｓｘ 为细胞轴向应变．如果把外毛细胞整体当作
压电 材 料，当 只 存 在 跨 膜 电 场 时，细 胞 的 轴 向 应 力 与
厚度方向上的电场强度和轴向应变有关，从而可以建
立外毛细胞的轴向等效压电本构方程［１７－１８］
Ｔ＝ＣｘＳｘ－ｄ＊Ｅ， （６）
和
Ｄ
ｔ ＝
ｄ＊ Ｓｘ
ｔ ＋ε
Ｅ
ｔ＋ｇｍ
ｈＥ． （７）
其中：Ｔ为轴向应力；Ｃｘ为等效轴向弹性模量；ｄ＊为等
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效压电 系 数；Ｅ ＝Δｖ　ｈ－１ 为 膜 厚 度 方 向 上 的 电 场 强
度，与 经 典 压 电 本 构 方 程 有 所 不 同，此 处 考 虑 了 膜 的
电导性，其单位面积膜的电导率为ｇｍ；Ｄ 为单位膜面
积的电位移；ε为细胞膜的介电常数．在自由状态下，
轴向应力Ｔ＝０［１６］，联立式（５）和（６）可 以 求 得 用 挠 曲
电系数表示的等效压电系数，即
ｄ＊ ＝２　Ｒ
２（θｃｏｓθ－ｓｉｎθ）ｆ　Ｃｘ
ｋｅｆｆｘ０ ＝
　Ｒ
（θｃｏｓθ－ｓｉｎθ）ｆ　Ｃｘ
ｋｅｆｆｓｉｎθ
． （８）
由式（８）可 知，等 效 压 电 系 数 与 挠 曲 电 系 数 成 正
比例，还与曲率半径和圆弧角有关．如图２所示，当圆
弧角θ变大时，等效压电系数也随之增加，存在一定的
非线性关系．
图２　等效压电系数随圆弧角的变化关系曲线
Ｆｉｇ．２ Ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ　ｐｉｅｚｏｅｌｅｃｔｒｉｃ　ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ　ａｓ
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２　细胞轴向振动力电耦合方程
考虑细胞的轴向振动是线性小变形机械运动，因
此 轴 向 应 变Ｓｘ 与 位 移ｕ（ｘ，ｔ）可 以 表 示 为Ｓｘ ＝
ｕ（ｘ，ｔ）
ｘ
，考虑细胞内横向的电场强度均匀分布，与跨
膜电压ｖ（ｘ，ｔ）的关系可以表示为ｖ（ｘ，ｔ）＝Ｅｈ．外毛
细胞外膜单位面积上的电流ｉｍ 等于通过外膜表面电
位移通量的时间变化率，即ｉｍ＝Ｄｔ
．由式（７）和（８）可
以得到
ｉｍ ＝ｄ＊ 
２　ｕ
ｔｘ＋
ｃｍｖｔ＋ｇｍ
ｖ， （９）
其中，ｃｍ＝ε∕ｈ为外毛细胞外膜单位面积的电容．当
考虑细胞在外部电激励条件下的轴向振动时，其轴向
位移受轴向应力和细胞流体阻力影响，因而细胞沿轴
向的动量守恒公式可以表示为［１９］
ρｍ
２　ｕ
ｔ２ ＝
Ｔ
ｘ＋
Ｆｍ， （１０）
其中，ρｍ 为整个外毛细胞外膜的等效密度，Ｆｍ 为细胞
内外环境施 加 在 外 毛 细 胞 外 膜 单 位 长 度 上 的 流 体 剪
力．将式（６）中 的 轴 向 应 力 代 入 式（１０）可 以 得 到 细 胞
轴向的动力学控制方程：
２　ｕ
２ｔ＋γ
ｕ
ｔ－ｑ
２２　ｕ
ｘ２＋α
ｖ
ｘ＝
０． （１１）
其中：ｑ＝Ｃｘ
１
２ρｍ－
１
２ 为机械波速度；α＝ｄ＊ρｍ－
１　ｈ－１ 为
力电耦合系数；式（１１）左端第二式是由细胞内外流体
引起的，γ＝－μｆ（ｉ　ｗ）ζｗ０Ｈ
（１）
１ （ｗ０）／［ρｆｈＨ
（１）
０ （ｗ０）］为
细胞内外周围流体所引 起 的 轴 向 阻 尼 系 数，ｉ为 虚 数
单位，μｆ 为 流 体 黏 度，黏 度 系 数ζ满 足０≤ζ≤１，
ｗ０ ＝ ｉ　ｗρｆａ
２／槡 μ为无量 纲 的 斯 特 劳 哈 尔 数，ａ为 外
毛细 胞 半 径，μ ＝μｆ（ｉ　ｗ）ζ－
１，ρｆ 为 流 体 密 度
［１７］，
ｗ（ｒａｄ／ｓ）为与 外 加 激 励 频 率ｆｗ 相 关 的 角 频 率，即
ｗ＝２πｆｗ，Ｈ（１）ｎ 为ｎ阶第一类柱汉克尔函数．压电系
数为零时，式（１１）可 退 化 为 经 典 细 长 杆 轴 向 振 动 的
机械波动方 程．根 据 电 流 守 恒 定 律［２０］，结 合 式（９），
可以获得细胞的动态电学方程：
λ２
２ｖ
ｘ２－τｍ
ｖ
ｔ－
ｖ－β
２　ｕ
ｘｔ＝
０． （１２）
其中：λ２＝１／（ｒｉ２πａｇｍ）为直流电空间常数；ｒ为细胞
内的轴向单位长度电阻；τｍ ＝ｃｍ／ｇｍ 为细胞外膜充放
电时间常 数，在 电 路 中 表 示 过 渡 反 应 时 间 过 程 的 常
数；β＝ｄ＊／ｇｍ 为另一个力电耦合系数．
若不考虑细胞 内 外 流 体 阻 力Ｆｍ 的 影 响，可 以 推
导出无流体阻力时的动力学控制方程为：
２　ｕ
２ｔ－ｑ
２２　ｕ
ｘ２＋α
ｖ
ｘ＝
０． （１３）
由于电学方程不受细胞内外流体阻力的影响，因此其
动态电学方程与式（１２）相同．
３　细胞轴向振动问题的求解
在外加电 激 励 下，外 毛 细 胞 由 于 外 膜 特 殊 的 周
期性褶皱结 构，在 挠 曲 电 效 应 下 产 生 沿 轴 向 的 机 械
振动，力电 耦 合 的 控 制 方 程（１１）和（１２）与 固 体 中 的
波动方程相 似，因 而 可 以 采 用 特 征 向 量 扩 展 到 频 域
中进行求解［２１］．在外加电激励下，细胞的跨膜电 压 和
轴向位移分别可写 成ｖ（ｘ，ｔ）＝Ｖｅｉ　ｗｔ　ｅ－ｋｘ，ｕ（ｘ，ｔ）＝
Ｕｅｉ　ｗｔ　ｅ－ｋｘ，其中ｋ为特征值，Ｖ 和Ｕ 分别为跨膜电压
和轴向位 移 的 幅 值．将 电 压 和 位 移 的 表 达 式 代 入 式
（１１）和（１２）可以得到方程的矩阵形式：
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ｋ２λ２－ｉ　ｗτｍ－１ ｉβｋｗ
αｋ　 ｑ２　ｋ２－ｉγｗ＋ｗ
［ ］２ Ｖ［ ］Ｕ ＝０．
（１４）
若要使 得 矩 阵 有 非 零 解，矩 阵 行 列 式 的 值 需 为
零．随着外 加 激 励 频 率 的 改 变，每 一 个 频 率 都 得 到４
个相应的特征值ｋｎ （ｎ＝１，２，３，４），而每个特征值所对
应的特征向量可以表示为Ｅｎ ＝ ［ａｎ　ｂｎ］Ｔ．因此，电
压和位移的通解可以写为：
ｖ　［ ］ｕ　Ｔ ＝∑
４
ｎ＝１
｛ＢｎＥｎｅ－ｋｎｘ｝ｅｉ　ｗｔ． （１５）
其中：未知系数Ｂｎ 可以通过相应的边界条件获得．本
文中讨论两种力学边界条件和两种电学边界条件．力
学边界条件分别为等距条件和零力条件．在等距条件
下，外毛细胞两个端部的位移为零，即：
∑
４
ｎ＝１
ｂｎｅ－ｋｎｘＢｎ ＝０，ｘ∈ ｛０，ｌ｝． （１６）
在零力（无外加机械载荷）条件下，外毛细胞基体连接
端 （简称基部，ｘ＝ｌ）位移为零时，另一端顶端（ｘ＝０）
的轴向应力为零，因而可以得到：
∑
４
ｎ＝１
－Ｃｘｋｎｂｎ－ｄ
＊ａｎ（ ）ｈ Ｂｎ ＝０，
∑
４
ｎ＝１
ｂｎｅ－ｋｎｘＢｎ ＝０
烅
烄
烆 ．
（１７）
在本文中的数值模拟中，把从细胞顶端（ｘ＝０）进
入的机电转换通道电流作为已知输入参量，是一个正
弦变化的电流Ｉ＝ＩＴｅｉ　ｗｔ．细胞内沿着轴向电压梯度
与顶端施加的电流以及单位长度轴向电阻ｒ有关，在
细胞顶端有ｄｖ
ｄｘ｜ｘ＝０ ＝ＩＴｒ．
结合式（１５）可以得到：
１
ｒ∑
４
ｎ＝１
（－ｋｎａｎ）＝ＩＴ． （１８）
进入细胞的电流一部分流向侧壁，由于外膜的挠曲电
效应，引 起 细 胞 外 膜 伸 长 和 收 缩，即 成 为 驱 动 细 胞 运
动的基础；而另一部分则流入细胞基部（ｘ＝ｌ），考虑
细胞基部的阻抗为Ｚｂ，则有：
∑
４
ｎ＝１
（１－Ｚｂｋｎ／ｒ）ａｎｅ－ｋｎ（ ）ｌ　Ｂｎ ＝０． （１９）
联立上 述 机 械 和 电 学 方 程，以 及 相 应 的 边 界 条
件，可以求得未知系数Ｂｎ．细胞在外加电刺激下其轴
力可以表示为Ｆ＝２πａｈ　Ｃｘｕｘ－
ｄ＊（ ）ｖ ．由于本文中
讨论的是线性模型，因而可以使用等距和零力条件的
叠加来模拟任 何 机 械 加 载 条 件［１７］．此 时，细 胞 的 轴 力
可以描述为：Ｆ＝ （１－ｍ）Ｆ０＋ｍ　Ｆ１ ＝ （１－ｍ）Ｆ０，
其中ｍ是一个控制加载的参数 （０≤ｍ≤１）．等距条
件时ｍ＝０，零力条件时ｍ＝１，下标０和１分别表示
等距 和 零 力 条 件．当 这 两 种 临 界 条 件 单 独 作 用 时，机
械功 输 出 都 为 零．与 此 相 似，细 胞 的 轴 向 运 动 速 度 也
可以表示为：ｉ　ｗＵ ＝（１－ｍ）ｉ　ｗＵ０＋ｍｉ　ｗＵ１ 由于等距
条件下的位移为０，即Ｕ０＝０，故细胞的轴向运动速度
可以进一步简写为ｍｉ　ｗＵ１．这两种机械边界条件叠加
后的输出机械功幅值为：
Ｐ＝Ｒｅ［（１－ｍ）Ｆ０（ｍｉ　ｗＵ１）＊］／２， （２０）
其中 （ｍｉ　ｗＵ１）＊ 为 速 度 的 共 轭 复 数．外 毛 细 胞 的 电
机转换效率可以表示为：
η＝Ｒｅ［（１－ｍ）Ｆ０（ｍｉ　ｗＵ１）＊］／Ｒｅ［（（１－
　ｍ）Ｖ０＋ｍ　Ｖ１）ＩＴ］． （２１）
４　数值分析与讨论
研究者已 经 对 耳 蜗 外 毛 细 胞 进 行 了 很 多 实 验 测
试和分析，获得了一定的材料参数和结构参数［１５，２２－２３］．
在本 节 的 计 算 实 例 中，材 料 和 结 构 参 数 选 择 如 下：细
胞外膜弧形运动单元所对应的半角θ＝４１°，曲率半径
Ｒ＝３０ｎｍ，外毛细胞半径ａ＝５μｍ，细胞外膜厚度
为ｈ＝５ｎｍ，外 毛 细 胞 等 效 弯 曲 刚 度ｋｅｆｆ ＝３×
１０－１９　Ｊ，挠曲电系数ｆ的取值范围为１０－２０～１０－１８　Ｃ，
阻抗Ｚｂ 的取值范围为１０５ ～１０７Ω，单位面积的膜电
导率ｇｍ ＝５０Ｓ／ｍ２，单位面积的膜电容ｃｍ ＝１．７５×
１０－２　Ｆ／ｍ２，细胞长度ｌ为１０～８０μｍ，细胞外流体黏
度μｆ＝０．００１　４Ｎ／ｍ
２，黏度系数ζ＝０．７，轴向单位长
度电阻ｒ＝５．７６×１０１０ Ω／ｍ，等 效 轴 向 弹 性 模 量
Ｃｘ ＝１．４×１０６　Ｎ／ｍ２，细胞外膜等效密度和流体密度
ρｍ＝ρｆ＝１　０００ｋｇ／ｍ
３．在所有算例中，输入的外加激
励电流均为１ｎＡ．
由等距（ｍ＝０）和零力（ｍ＝１）两种极限力学条件
可知，外 毛 细 胞 在 外 加 电 激 励 下 的 输 出 机 械 功 为 零．
通过这两种力学临界条件的叠加，可以调整加载参数
ｍ的数值，以 获 得 一 般 的 机 械 加 载 边 界 条 件．简 单 的
数值分析表明：当加载参数ｍ＝０．５时，细胞输出机械
功最大．因而，后 续 的 数 值 分 析 与 讨 论 基 于ｍ＝０．５
进行．
图３给出了细 胞 内 外 流 体 环 境 对８０μｍ长 外 毛
细胞机械功 输 出 和 电－机 转 换 效 率 的 影 响．从 图３（ａ）
可以 看 出，随 着 外 加 电 激 励 频 率 的 增 加，机 械 功 先 增
加后减小，当外加激励频率低于１　９００Ｈｚ时，细胞内
外的环境流体对机械功的输出无影响．但超过这一频
率后，细 胞 内 外 的 环 境 流 体 会 限 制 机 械 功 的 输 出，快
速降低机械功的值．从图３（ｂ）的结果发现环境流体对
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电－机转换效率有类似的影响．不过，需要指出的是，当
不考虑环境流体（μｆ＝０）时，高外加激励频率基本上不
影响细胞电－机 转 换 效 率．Ｌｉａｏ等［２４］通 过 理 论 研 究 发
现，内 部 流 体 黏 度 的 大 小 能 够 影 响 高 频 力 的 产 生，但
在低 频 范 围 内 影 响 微 弱，并 且，内 部 流 体 黏 度 的 存 在
对端部低频位移响应几乎无影响，但会降低端部高频
位移响应［２５］．因此，细 胞 内 外 流 体 的 黏 度 决 定 了 外 毛
细胞接受高频信号的范围．
图３　环境流体对输出机械功（ａ）和电 机转换效率（ｂ）的影响
Ｆｉｇ．３ Ｃｕｒｖｅｓ　ｏｆ　ｏｕｔｐｕｔ　ｍｅｃｈａｎｉｃａｌ　ｐｏｗｅｒ（ａ）ａｎｄ
ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ（ｂ）ｗｉｔｈ　ｏｒ　ｗｉｔｈｏｕｔ　ｆｌｕｉｄ
图４（ａ）和（ｂ）分别给出了零力条件下不同长度外
毛细胞顶端 速 度 以 及 顶 端 速 度 相 位 角 随 频 率 的 变 化
曲线．细 胞 顶 端 速 度 相 位 角 可 用 ＭＡＴＬＡＢ自 带 的
ａｎｇｌｅ（ｘ）函数求解，即ａｎｇｌｅ（ｍｉ　ｗＵ１）．结果显示，细胞
的顶端速度先随着外加激励频率的增加而增加，而后
出现拐点，并缓慢下降，并且细胞越长，出现拐点的频
率值越低．Ｆｒａｎｋ等［２２］在 微 室 实 验 条 件 发 现，外 毛 细
胞顶端速度随外加激励频率的增加而增加，达到一个
峰值 后 呈 缓 慢 下 降 趋 势，与 本 文 中 模 拟 结 果 相 似．在
低频时，相 同 频 率 下，细 胞 越 长，其 顶 端 速 度 越 大．但
不同细胞长度对应的顶端峰值速度几乎一致．图４（ｂ）
给出 的 结 果 显 示，细 胞 越 长，顶 端 速 度 的 相 位 角 下 降
越快，但超过某个临界频率后，相位角增加，而临界频
率随着细胞长度的减小而增加．图５（ａ）给出了考虑环
境流体时，不同长度外毛细胞输出机械功与外加激励
频率 关 系 的 变 化 曲 线．结 果 表 明：长 细 胞 在 低 激 励 频
率时，输 出 机 械 功 更 大，也 在 较 低 的 激 励 频 率 达 到 峰
值；而短细胞的输出机械功峰值出现在更高的激励频
率下，峰值也较小；在高频区域，不同长度细胞的输出
机械 功 几 乎 一 致，即 在 外 加 高 频 激 励 时，细 胞 的 长 度
对输出机械 功 影 响 较 小．Ｒａｂｂｉｔｔ等［１７］采 用 压 电 模 型
分析获得长外毛细胞在低激励频率时，电－机转换效率
更大，而短外毛细胞的电－机转换效率峰值出现在更高
频率，与本文的模拟结果一致．图５（ｂ）给出 了 输 出 机
械功峰值随外毛细胞长度的变化曲线．随着细胞长度
的增 加，输 出 机 械 功 峰 值 也 快 速 增 加，并 慢 慢 趋 向 于
图４　Ｆｍ≠０时，不同长度外毛细胞的顶端机械运动特性
Ｆｉｇ．４ Ｅｎｄ　ｍｏｔｉｏｎ　ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ　ｏｆ　ｏｕｔｅｒ
ｈａｉｒ　ｃｅｌｓ　ｗｉｔｈ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｌｅｎｇｔｈｓ　ｗｈｉｌｅ　Ｆｍ≠０
图５　Ｆｍ≠０时，外毛细胞的机械功与细胞长度的关系
Ｆｉｇ．５ Ｔｈｅ　ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ　ｂｅｔｗｅｅｎ　ｍｅｃｈａｎｉｃａｌ
ｐｏｗｅｒ　ｏｆ　ｏｕｔｅｒ　ｈａｉｒ　ｃｅｌｓ　ａｎｄ　ｃｅｌ　ｌｅｎｇｔｈｓ　ｗｈｉｌｅ　Ｆｍ≠０
饱和．
耳蜗外毛细胞的微结构可以清晰地被观察到，但
是其材料参数很难精确测量，特别是外膜结构的挠曲
电系数、细 胞 沿 轴 向 电 阻 和 细 胞 基 部 电 阻 抗 等．图６
（ａ）给出了不同挠曲电系数对８０μｍ长外毛细胞输出
机械 功 的 影 响．从 图 中 可 以 看 出，当 挠 曲 电 系 数 增 大
时，外 毛 细 胞 输 出 机 械 功 也 相 应 增 大，但 是 输 出 机 械
功峰值对应的激励频率随之减小．这是因为挠曲电系
数较 大 时，细 胞 的 等 效 压 电 系 数 也 随 之 增 大，从 而 增
加了结构的电－机转换效率，机械功的输出也会相应增
加；同 时，增 加 的 压 电 效 应 使 得 细 胞 沿 轴 向 的 运 动 更
容易，变 相 地 减 小 了 细 胞 沿 轴 向 的 等 效 刚 度；所 以 细
胞对应的结构共振频率有所降低．图６（ｂ）给出了细胞
基部不同阻抗值Ｚｂ 对８０μｍ外毛细胞输出机械功的
影响．数值结果显示，在低激励频率下，细胞输出机械
功随着基部阻抗的增大而增大，而当外加激励频率较
大时，输 出 机 械 功 对 基 部 阻 抗 的 变 化 不 敏 感．这 是 因
为在低频区 间 进 入 细 胞 机 电 转 换 通 道 的 电 流 被 分 成
了两部分：一部分电流驱动了外毛细胞侧壁的电荷迁
移，引 起 侧 边 弧 形 单 元 曲 率 的 改 变，是 外 毛 细 胞 电 动
性的主要来源；另一部分则通过导电离子通道从细胞
基部 流 出．当 基 部 阻 抗 较 高 时，流 出 细 胞 基 部 的 电 流
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较少，大 部 分 电 流 会 驱 动 外 毛 细 胞 运 动，从 而 有 较 大
的机 械 功 输 出；在 低 阻 抗 时，较 多 电 流 会 从 细 胞 基 部
流出，而 驱 动 外 毛 细 胞 运 动 的 电 流 减 少，因 而 输 出 的
机械 功 也 较 小．而 在 高 频 区 间，绝 大 部 分 电 流 被 用 来
驱动 细 胞 的 机 械 运 动，流 出 细 胞 基 部 的 电 流 很 少，因
而不管基部电阻抗是高还是低，整体流出细胞的电流
较少．
图６　不同材料参数对８０μｍ长外毛细胞的输出机械功的影响
Ｆｉｇ．６ Ｅｆｆｅｃｔ　ｏｆ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｍａｔｅｒｉａｌ　ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ
ｏｎ　ｏｕｔｐｕｔ　ｍｅｃｈａｎｉｃａｌ　ｐｏｗｅｒ　ｏｆ　ｏｕｔｅｒ　ｈａｉｒ　ｃｅｌｓ
５　结　论
本文中以耳蜗外毛细胞为研究对象，基于外毛细
胞特殊的侧壁膜多层复合结构，考虑外膜的挠曲电效
应，推 导 膜 曲 率 变 化、轴 向 伸 缩 与 跨 膜 电 位 差 之 间 的
相互关 系，建 立 外 毛 细 胞 局 部 挠 曲 电 压 电 线 性 等 效
模型．基 于 细 胞 整 体 等 效 压 电 系 数，推 导 了 外 毛 细 胞
外加电激励 下 细 胞 轴 向 振 动 的 动 力 学 控 制 方 程 和 动
态电学方程，并 结 合 等 距／零 力 机 械 边 界 和 电 学 边 界
条件研究了外毛细胞机械和电学分量的输出，讨论细
胞材料参数 和 流 体 阻 力 对 外 毛 细 胞 电 动 性 机 制 的 影
响．计算结果表明，在高频率区域，流体阻力会限制机
械功的输出，降低电－机转换效率．细 胞 在 外 加 电 激 励
下，机械功输出大小和峰值所对应的激励频率与细胞
长度、外 膜 挠 曲 电 系 数 和 细 胞 基 部 电 阻 抗 等 有 关，即
细胞越长，挠曲电系数越大，细胞基部电阻抗越大，输
出机械功越大，对应峰值的激励频率越小．
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